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STRULLU, D. G. 1979. Ultrastructure et représentation spatiale du manteau fongique des ec- 
tomycorhizes. Can. J. Bot. 57: 2319-2324. 

Une étude d'ectomycorhizes naturelles de Douglas (Pseudotsuga menziesii Mirb.) en micros- 
copie photonique et en microscopie électronique à balayage et à transmission a permis de montrer 
l’organisation du manteau. Une interprétation des structures selon un modèle à trois dimensions 
est proposée. Le plectenchyme situé à la périphérie est constitué d'hyphes libres; ces hyphes sont 
dépourvues de cytoplasme. Le plectenchyme interne montre des hyphes étroitement soudées; à 
ce niveau les cellules fongiques ont un cytoplasme d'aspect vivant et riche en glycogène. 


STRULLU, D. G. 1979. Ultrastructure et représentation spatiale du manteau fongique des ec- 
tomycorhizes. Can. J. Bot. 57: 2319-2324. 

A study of mycorrhizas of Douglas fir (Pseudotsuga menziesii Mirb.) by light and electron 

microscopy has allowed us to show the organization of the mantle. A three-dimensional structure 


of the fungal mantle is proposed. The outer plectenchyma is characterized by free hyphae; these 
hyphae are devoid of cytoplasmic contents. The inner plectenchyma shows closely interwoven 


hyphae; the fungal cells have a living aspect and a glycogen-rich cytoplasm. 


Introduction 

Les ectomycorhizes des Gymnospermes ont 
suscité de nombreux travaux histologiques. Ces 
derniéres années plusieurs études ont été réalisées 
en microscopie électronique. La microscopie élec- 
tronique à balayage présente les structures dans les 
trois dimensions (Strullu 1973, 1976; Strullu et 
Gourret 1973; Wills et Cole 1978). La microscopie 
électronique à transmission permet d'étudier la 
cytologie des cellules fongiques et des cellules 
racinaires (Scannerini 1968; Hofsten 1969; Marks 
et Foster 1973; Strullu et Gourret 1973; Strullu 
1974a, 1976). Ces études effectuées chez des 
Pinacées appartenant aux genres Pinus et Pseudot- 
suga ont permis de préciser l’organisation des 
complexes, de mettre en évidence plusieurs points 
originaux de la cytologie des cellules fongiques et 
des cellules racinaires. Chez les Angiospermes, les 
mycorhizes de l’Eucalyptus ont été étudiées en 
microscopie électronique à transmission (Chilvers 
1968) et en microscopie électronique à balayage 
(Seviour et al. 1978). Un travail sur les ec- 


tomycorhizes du Betula a été réalisé en micros- 
copie électronique á balayage et á transmission 
(Strullu et Gérault 1977). L’une des acquisitions 
essentielles apparues après l'étude cytologique des 
mycorhizes concerne la différenciation du groupe 
des ectomycorhizes á Basidiomycétes de celui des 
ectomycorhizes à Ascomycètes suivant la nature 
des pores septaux et l’organisation de la zone d'ap- 
position. Ces données recueillies d'abord chez les 
Gymnospermes (Strullu 1974a, 1974b; Strullu 1976; 
Strullu et Gourret 1978) ont été généralisées gráce a 
des travaux effectués chez les Angiospermes 
(Strullu et Gérault 1977). En outre, par des carac- 
tères ultrastructuraux, on peut aussi différencier le 
groupe des endomycorhizes à Basidiomycètes de 
celui des endomycorhizes à Phycomycètes (Strullu 
1978). 

On sait que les travaux sur la cytologie des 
mycorhizes ont été longtemps limité par des 
difficultés techniques. Malgré l’ensemble des 
résultats obtenus, la microscopie électronique offre 
encore de larges possibilités d’études. La présente 


0008-4026/79/2 123 19-06$01.00/0 
©1979 National Research Council of Canada/Conseil national de recherches du Canada 


2320 CAN. J. BOT 
note détaille la structure du manteau fongique 
d'ectomycorhizes naturelles à Basidiomycètes du 
Pseudotsuga menziesit (Mirb.). Une première in- 
terprétation spatiale de l’organisation du manteau 
est ensuite proposée et discutée. 


Matériel et méthodes 

Les mycorhizes ont été récoltées sur de jeunes Pseudotsuga 
menziesii Mirb. élevés en pépinière dans l’ouest de la France. 
Les échantillons ont été préparés selon différentes méthodes. 
Pour la microscopie électronique à balayage une série d'échan- 
tillons a été soigneusement disséquée sous loupe binoculaire; 
d'abord seules les hyphes les plus externes sont détachées. 
progressivement toutes les hyphes sont enlevées pour atteindre 
les cellules corticales et le réseau de Hartig. Les échantillons 
sont ensuite préparés selon les méthodes déjà présentées 
(Strullu 1973, 1976). Pour la microscopie électronique à trans- 
mission, les mycorhizes sont détachées des racines longues, 
puis fragmentées et fixées dans le fixateur froid (glutaraldéhyde 
à 2.5% dans un tampon cacodylate (0.1 M et de pH 7.2) pendant 
la 2h. Les pièces sont ensuite postfixées au tétroxyde d'os- 
mium à 2% dans le même tampon pendant 2 h, puis déshydratées 
et incluses de façon orientée dans I° Epon.“ A partir de ces 
blocs sont réalisées des coupes semi-fines colorées au bleu de 
toluidine et des coupes fines contrastées à l'acétate d’uranyle et 
au citrate de plomb. 


Résultats 

L'observation en microscopie électronique à 
balayage d’une racine courte mycorhizée, où des 
hyphes externes ont été enlevées, met en évidence 
les détails de la morphologie des éléments fon- 
giques et permet de caractériser la structure du 
manteau (Figures | et 2). Les hyphes de surface 
sont peu ramifiées; certaines apparaissent aplaties 
(Figures | et 2, flèche). Cet aplatissement a égale- 
ment été observé en microscopie photonique et en 
microscopie électronique á transmission; il con- 
cerne des éléments dont le cytoplasme est dégradé 
et où seules les parois sont reconnaissables (Fig. 5, 
flèche). Le manteau comprend également des 
hyphes arrondies souvent regroupées par petites 
unités (Figures | et 2, double flèche); ces hyphes 
peuvent être entièrement libres ou apparaître unies 
entre elles (Fig. 5, astérisques). L'ensemble de ces 
filaments peu ramifiés constitue un réseau mycélien 
largement ouvert. Ce réseau périphérique enrobé 
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par les particules de sol est étroitement associé aux 
microorganismes de la rhizosphere, des bactéries 
en particulier (Fig. 5,b). 

Les hyphes sous-jacentes montrent un degré de 
ramification très variable et augmentant progres- 
sivement vers le centre de la mycorhize; certains 
filaments ne comportent que des ramifications 
latérales (Figures | et 2, cercle), d'autres au con- 
traire développent plusieurs branches, ce qui leur 
donne l'aspect d'étoiles irrégulières (Figures | et 2, 
flèche creuse). En microscopie électronique à 
transmission les espaces libres entre ces hyphes 
apparaissent de taille variable (Fig. 6); ils séparent 
des cellules fongiques montrant soit de grandes 
vacuoles, soit au contraire un cytoplasme impor- 
tant, riche en glycogène (Fig. 6). Les parois com- 
prennent une couche interne dense aux électrons 
et une couche externe plus claire. Les cloisons 
transversales montrent des dolipores à parenthè- 
somes; à proximité de ces dolipores existent 
toujours des formations membranaires souvent ap- 
pelées lomasomes et dont on ignore la réelle 
signification. 

D'un point de vue morphologique la zone externe 
du manteau fongique forme donc un plectenchyme 
à hyphes libres; en profondeur la taille des méats 
diminue progressivement et le manteau fongique 
constitue alors un plectenchyme à hyphes soudées 
(Figures 6 et 7). Celles-ci sont unies par un ciment 
interhyphal clair aux électrons représentant la 
couche externe de leur paroi, la couche interne 
étant sombre. Les cellules fongiques sont allongées 
dans le sens de la racine courte, leur longueur peut 
atteindre 20 um et leur section varie de 143 um. Le 
manteau fongique recouvre la totalité de la surface 
des cellules corticales; en microscopie électronique 
à balayage les cellules fongiques apparaissent dis- 
posées comme les pièces d’un casse tête. La 
majorité d’entre elles sont orientées parallèlement 
au grand axe des cellules corticales; certaines 
décrivent une courbe et s'insinuent probablement 
entre les cellules corticales pour former le réseau de 
Hartig (Fig. 3, flèches). Les hyphes montrent des 


FIGURES 1-4. Structure du manteau fongique des ectomycorhizes du Pseudotsuga menziesii. Microscopie électronique à 
balayage. Fig. 1. Vue d'ensemble de la préparation; noter que la mycorhize est recouverte d'un réseau d'hyphes enchevétrées 
peu ramifiées et plus ou moins aplaties. Fig. 2. Mise en évidence des différents types d’hyphes; noter des hyphes aplaties 
(flèche simple), des hyphes cylindriques regroupées en petites unités (flèche double), des filaments portant des ramifications 
latérales (cercle) et des éléments très ramifiés ayant l'aspect d'étoiles irrégulières (flèche creuse). Fig. 3. Contact entre les 
hyphes et les cellules corticales. Noter que les hyphes recouvrent l'ensemble des cellules corticales. Les cellules fongiques 
sont dans leur ensemble disposées parallèlement au grand axe des cellules corticales. Certaines hyphes décrivent une courbe 
avant de s'insinuer entre les cellules corticales pour former le réseau de Hartig (flèches). Fig. 4. Détail montrant la disposition 
et le cloisonnement des hyphes; noter les cloisons transversales incomplètes (astérisque) et les cloisons transversales 


complètes pourvues de dolipores (d). 
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cloisons incomplètes (Fig. 4, astérisque) et des 
cloisons transversales avec des dolipores (d). 

D'un point de vue physiologique le manteau fon- 
gique comprend plusieurs types d’hyphes: à la 
périphérie existent des éléments dont le cyto- 
plasme est complètement lysé, seules les parois 
demeurant visibles (Fig. 5); ensuite on observe des 
cellules fongiques pourvues d’une fine pellicule de 
cytoplasme pariétal et d’une grande vacuole 
(Figures 6,0 et 7, Hv); enfin la partie profonde du 
manteau est composée d’hyphes souvent de taille 
réduite, pourvues de petites vacuoles claires ou 
contenant un granule dense, le cytoplasme ren- 
ferme de nombreuses rosettes de glycogène (Fig. 7, 
Hg). 


Discussion et conclusion 


A la suite des travaux réalisés en microscopie 
électronique il apparaît que le Pseudotsuga forme 
des ectomycorhizes avec des Ascomycètes (Strullu 
1974a) et avec des Basidiomycètes (Marks et Fos- 
ter 1973; Strullu 1976). Les associations étudiées 
dans cette note ont été rattachées au groupe des 
mycorhizes à Basidiomycetes grâce al’ observation 
de cloisons perforées à dolipores (Moore 1965; 
Moore et Marchant 1972). En plus de la structure 
des pores septaux, les mycorhizes à Basidiomy- 
cètes montrent un ciment interstitiel clair aux élec- 
trons au niveau des hyphes du manteau et du réseau 
de Hartig. Ce caractère, valable pour l’ensemble 
des Pinacées (Strullu 1974a; 1974b; 1976) a été 
retrouvé chez les Angiospermes (Strullu et Gérault 
1977). Par les caracteres cytologiques on ne peut 
guere identifier avec plus de précision les champig- 
nons impliqués dans les ectomycorhizes naturelles. 
Devant ces difficultés et dans l'attente de méthodes 
plus précises, nous travaillons parallèlement sur 
plusieurs types de complexes de synthèse. Il faut 
dire cependant que l’utilisation de ces associations 
pour les études cytologiques semble encore poser 
des problèmes. En particulier certaines mycorhizes 
de synthèse réalisées en conditions strictement 
contrôlées possèdent souvent un manteau fongique 
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peu épais et un réseau de Hartig plurisérié en con- 
tact avec des cellules racinaires au cytoplasme très 
altéré. L'ensemble des travaux effectués à ce jour 
sur la cytologie des ectomycorhizes ont donc été 
réalisées à partir de complexes produits naturelle- 
ment. 

Marks et Foster (1973) et Strullu (1976) ont étudié 
la structure du manteau fongique des ec- 
tomycorhizes à Basidiomycètes en microscopie 
électronique. Marks et Foster (1973) ont signalé 
que les manteaux fongiques possèdaient des 
hyphes externes dépourvues de cytoplasme, les 
plus internes ayant de nombreux organites et 
beaucoup de glycogène. Strullu (1976) a montré que 
le manteau fongique des mycorhizes jeunes est 
composé: d'une zone externe comprenant des 
hyphes séparées par des espaces vides et pourvues 
de grandes vacuoles; d’une zone interne formée 
d’hyphes étroitement soudées et montrant un cyto- 
plasme abondant et de petites vacuoles. Les résul- 
tats obtenus dans la présente note permettent une 
interprétation plus précise de l’organisation du 
manteau fongique des mycorhizes à Basidiomy- 
cètes du Pseudotsuga. 

L'ensemble du manteau fongique est constitué 
d'hyphes, ce pseudoparenchyme est donc un 
“plectenchyme.” Ce plectenchyme montre deux 
zones morphologiquement différentes. A la péri- 
phérie les hyphes constituent un tissu lâche; il con- 
vient d'appeler cette partie plectenchyme à hyphes 
libres. La partie profonde du manteau est com- 
posée d'hyphes soudées sur toute leur longueur 
c'est-à-dire que les méats sont totalement inexis- 
tants. On peut appeler cette partie: plectenchyme à 
hyphes soudées. Entre ces deux parties existe, 
dans le cas observé, une zone où les espaces libres 
entre les hyphes disparaissent graduellement (Fig. 
8). 

D'un point de vue physiologique le plecten- 
chyme du manteau fongique comprend des cellules 
mortes situées à la périphérie de l’organe et des 
cellules vivantes localisées dans la partie interne. 
Ces deux zones sont séparées par une limite 


FIGURES 5-7. Cytologie du manteau fongique des ectomycorhizes du Pseudotsuga menziesii, Microscopie électronique à 
transmission. Fixation glutaraldéhyde-osmium. Fig. 5. Coupe transversale de la zone externe du manteau montrant des 
hyphes séparées par de larges espaces et hébergeant des bactéries (b). Les hyphes libres et le manteau sous-jacent sont 
dépourvus de cytoplasme; seules les parois (Pa) sont visibles. Certaines hyphes sont aplaties (flèches); d'autres demeurent 
arrondies et se présentent isolement ou groupées par deux (astérisques). Fig. 6. Coupe transversale de la zone interne du 
manteau composée de filaments fongiques unis par un ciment interhyphal clair aux électrons. Des espaces de taille variable 
(esp) séparent les hyphes qui possèdent une grande vacuole centrale (+) ou un cytoplasme abondant riche en glycogene (g). 
Fig. 7. Coupe longitudinale du manteau. Noter que les hyphes apparaissent en section longitudinale, elles sont donc orientées 
dans le sens de la longueur de la racine courte. Trois types d'hyphes sont visibles de l'extérieur vers l’intérieur: Hl, hyphes 
lysées pratiquement dépourvues de cytoplasme; Hv, hyphes vacuolisées pourvues d’une pellicule de cytoplasme pariétal; 
Hg, hyphes pourvues d'un cytoplasme abondant et riche en glycogène; b, bactérie. 
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SUBDIVISIONS 
PHYSIOLOGIQUES 


SUBDIVISIONS 
MORPHOLOGIQUES 


PLECTENCHYME 
A HYPHES LIBRES 


PLECTENCHYME 
A HYPHES SOUDEES 
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Cellule racinaire 


FIG. 8. Représentation spatiale de la structure du manteau 
fongique des ectomycorhizes à Basidiomycètes du Pseudotsuga 
menziesii. Suivant des critères morphologiques, le manteau 
comprend à l'extérieur un plectenchyme à hyphes libres et à 
l'intérieur un plectenchyme à hyphes soudées sur toute leur 
longueur. Selon des critères physiologiques, on peut distinguer 
le manteau externe composé d'hyphes dépourvues de cyto- 
plasme et le manteau interne comprenant des hyphes riches en 
cytoplasme. Le passage de l’une des zones à l'autre se fait de 
facon progressive dans les deux cas. 


graduelle oú les hyphes possedent de grandes va- 
cuoles et peu de cytoplasme disposé le long des 
parois. Ces données physiologiques permettent de 
définir pour les ectomycorhizes à Basidiomycètes 
du Pseudotsuga un manteau externe et un manteau 
interne. Deux parties semblables ont déja été ob- 
servées pour les mycorhizes à Ascomycetes du 
Pinus brutia (Strullu et Gourret 1973). On sait donc 
que la sénescence des hyphes du manteau prog- 
resse de façon centripète. Cette règle est mainten- 
ant établie pour de nombreux complexes ec- 
tomycorhiziens naturels formés par les genres 
Pseudotsuga, Pinus, Picea, Quercus, Fagus, Be- 
tula. Nous l'avons également vérifiée pour 
plusieurs types de mycorhizes de synthèse réalisés 
à partir de partenaires fongiques connus (D. G. 
Strullu, non publié). Les résultats obtenus ici 
étayent la thèse selon laquelle, au cours de l'évolu- 
tion de la mycorhize dans le temps, il se formerait 
au niveau de l’interface mycorhize-sol, une zone de 
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sénescence; celle-ci se déplacerait de la base vers 
lPapex, le long de la racine courte. Elle entrainerait 
la destruction progressive du manteau de facon 
centripéte. Il est vraisemblable que la sénescence 
affecte aussi le réseau mycélien périphérique qui se 
propage dans la rhizosphere; elle progresserait de 
facon centrifuge. Dans ces conditions, il faut envi- 
sager que les mycorhizes sont a l’état jeune, en 
relation directe avec le mycélium du sol mais aussi 
que dans les mycorhizes ágées ces relations 
n’existeraient plus à la base de l'organe. 
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